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RÉSUMÉ - Aprés un rappel des résultats acquis dans le domaine de la physiologie des 
transports à longue distance chez les grandes algues brunes (arguments en faveur de l'exis- 
tence de ce transport d'ordre morphologique, cytologique, physiologique, théorique; ap- 
proches expérimentales indirectes - structures et ultrastructure de l'appareil conducteur, bi- 
lan de C et N, analyse des exsudats -; approches directes) sont analysées les 
caractéristiques du transport à longue distance (analyse des exsudats; transfert spécifique 
de masse et vitesse des déplacements; transport oriente depuis une zone donneuse vers des 
zones réceptrices). Les composantes du transport sont ensuite distinguées: voies conduciri- 
ces (courant de masse ou diffusion activée ); nature des voies suivies (symplasmiques ou 
apoplastiques) et mécanismes fins impliqués dans la charge et décharge des voies conduc- 
trices. Les transports a longue distance chez les algues et les végétaux supérieurs 
présentent de nombreuses analogies. Pour avoir une meilleure compréhension de cet as- 
pect si particulier de la physiologie des grandes algues, des recherches complémentaires 
meriteraient d ötre poursuivies (relations ultrastructurales, cytochimie fine, blochimie des 
tubes criblés, nature des effecteurs capables de reguler le flux...) 

ABSTRACT - Following a review of the results achieved relative to the physiology of 
long-distance transport in large brown algae (arguments favouring the existence of trans- 
location - i, e. morphological, cytological, physiological or theoretical arguments -; indi- 
rect experimental approaches - anatomy and fine structure of the sieve tube system, C and 
N balance, exudate analyses ~; direct approaches) the characteristics of translocation are 
considered (exudate analyses; specific mass transfer and translocation velocities; direction- 
ality of transport from source to sink). The components of long-distance transport are 
then distinguished: transport pathways (mass stream or activated  diffusion); types of 
pathways (symplastic or apoplastic) and finer mechanism implied in the charging or dis- 
Charging of the translocation pathways, Long distance transports in algae and vascular 
plants show many analogies, For a better understanding of this aspect so peculiar to the 
physiology of large seaweeds, further investigations ought to be undertaken (ultrastructur 
al relationships, detailed cytochemistry, biochemistry of sieve tubes, nature of flux-regula 
ing effectors...) 

MOTS CLÉS : transport à longue distance, caractéristiques, composantes, mécanismes 
fins, régulation, voies (apoplaste, symplasme). 

(1) Journées phycologiques (mars 1992). Conférence dédiée à la mémoire de Monsieur le 
Professeur Alexis MOYSE. 

Source : MNHN. Paris 
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INTRODUCTION 

L'étude de la physiologie des transports à longue distance chez les algues 
est restée dans l'ombre pendant de nombreuses années, en fait pour des raisons 
faciles à comprendre, 

(1) économiques et/ou pratiques: moindre intérét pour les algues que 
pour les végétaux supérieurs; collecte moins facile aussi du matériel; plus gran- 
des difficultés de culture expérimentale; 

(2) théoriques: négation de l'existence d'un transport à longue distance, 
du fait que toutes les parties sont photosynthétiquement actives donc a priori 
autotrophes, du fait aussi de l'immersion de ces végétaux, donc de leur aptitude 
à absorber les éléments minéraux par toutes les parties du thalle; 

(3) voire même expérimentales: échecs des premières approches 
expérimentales, conséquences d'un mauvais choix des techniques et des traceurs. 

En fait on peut aujourd'hui distinguer 3 à 4 périodes quant à l'évolution 
de cette approche: 

Avant 1965: les études portent sur Vanatomic et la cytologie de l'apparcil 
conducteur (voir Schmitz, 1981, 1990 et les references incluses: Wille, 1897; 
Sykes, 1908; Killian, 1911; Sauvageau, 1918; Smith, 1939; Ziegler, 1963). 

De 1965 à 1982: c'est une période de recherches intenses et fructueuses. 
Quelques groupes investissent leurs efforts en ce domaine: 

- début avec les travaux de l'américain Parker (1965). 
- un groupe allemand avec Willenbrink, Lüning, Schmitz ct Kremer, 
- un groupe en France avec Penot et collaborateurs (Floc'h, Pellegrini, 

Diouris), 
- quelques travaux de canadiens: Buggeln, Lobban pour la physiologie, 

Srivastava pour l'ultrastructure. 

Ceci va conduire à la parution de 4 mises au point quasi simultanées: 
Schmitz (1981), Floc'h (1982), Buggeln (1983) et Raven (1984). 

La 3éme période, de 1983 à 1992: est une période moins riche en acqui- 
sitions nouvelles, peut-étre en raison des difficultés croissantes. 

Je vais donc essayer d'évoquer les acquis et soulever les perspectives. 
Ceci m'améne aussi à dire que cette question ne peut être abordée aujourd'hui 
qu'en intégrant les acquis obtenus parallèlement chez les végétaux supérieurs. 

1. LES TRANSPORTS À LONGUE DISTANCE 
- LES ACQUIS - 

1. Quelles sont les bases en faveur de l existence d un transport 
à longue distance ? 

Trois types d'arguments peuvent militer en faveur d'un transport à lon- 
gue distance chez les algues: 

- des arguments d'ordre morphologique reposant sur des différenciations 
morphologiques auxquelles correspond souvent une spécialisation fonctionnelle 

Source : MNHN, Paris. 
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ame, stipe, crampon) prenant aussi en considération l'existence. d'une pi pon) pi 
pseudonervure (Alaria, Fucus, etc.) 

- des raisons cytologiques complémentaires des arguments précédents 
mettant en évidence des différenciations tissulaires et cellulaires allant dans le 
sens de la mise en place d'un appareil conducteur présentant beaucoup de 
points de convergence avec celui des végétaux supérieurs; 

- des arguments physiologiques liés à l'existence de gradients 
photosynthétiques (dépendant du gradient lumineux) que ce soit chez les 
Characees (Andrews et al., 1984) ou chez le Macrocystis. Le gradient 
photosynthétique peut aussi être lié à la nature des tissus: le méristoderme serait 
photosynthétiquement 3 à 5 fois plus actif que les cellules du cortex chez les 
laminaires; des arguments tels que les accumulations de substances organiques, 
d'ions, laissant supposer pour ces derniers, soit une absorption préférentielle, 
soit une redistribution interne avec mise en réserve; 

- et enfin pour des raisons théoriques: n est-il pas impératif d'envisager, à 
partir du moment  un organisme devient pluri-cellulaire, qu'il y ait échange 
d'informations moléculaires permettant une expression morphogénétique har- 
monieuse ? N'a-ton pas émis l'hypothèse que la croissance de la lame des 
laminaires (Alaria) était inhibée par des substances produites, en été, au niveau 
du stipe (Buggeln, 1977) ? 

2) Approches expérimentales des transports à longue distance 

Les approches indirectes 
Avant de rappeler les méthodes expérimentales qui ont permis d'affirmer 

l'existence d'un transport à longue distance, il apparait indispensable de rappe- 
ler brièvement la structure de l'appareil conducteur. 

Structure et ultrastructure de l'appareil conducteur 

Nous renvoyons pour cette partie portant sur l'organisation, sur la struc- 
ture et l'ultrastructure de l'appareil conducteur, aux diverses mises au point qui 
ont paru sur le sujet (voir Schmitz, 1990 et références). Les seuls points qu'il 
faut avoir présents à l'esprit pour comprendre la physiologie du transport à lon- 
gue distance des nutriments me paraissent être les suivants: 

- La médulla centrale (en particulier chez les Laminariales) se présente 
comme un réseau de files longitudinales avec des connexions entre les différentes 
cellules. Certaines de ces cellules s'organisent longitudinalement en "éléments 
criblés" ( sieve elements!) tandis que d'autres, spécialement celles qui courent 
radialement, donnent des hyphes. Des connexions entre éléments criblés et 
hyphes ne semblent pas exister. 

- La cellule criblée présente les caractéristiques suivantes (Fig. 1}: c'est 
une cellule vivante dont la longueur peut atteindre 600 um; sa forme de cellule 
en trompette vient de l'étirement lié à sa croissance en longueur. Elle possède un 
noyau, des chloroplastes; la présence de nombreuses mitochondries contraste 
avec la pauvreté de ces organites dans le tube criblé des plantes vasculaires. En- 
tre deux cellules voisines, il existe uné plage perforée de nombreux pores dont le 

(1) On emploiera parfois le terme de tube criblé peut-être abusivement dans la mesure où 
cette appellation devrait être réservée à l'élément conducteur des végétaux supérieurs. 

Source : MNHN. Paris 
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Fig. 1 - Représentation schématique d un tube criblé  jeune de Alaria marginata. (Dessin 
de Floc'h (1979), d'après Schmitz & Srivastava, 1975). N: noyau; Nu: nucléole; 
Chr: chromatine; PP: paroi primaire, PS: paroi secondaire; Pt: paroi transver- 
sale; Po: pores; V: vacuoles; P1: plaste; M: mitochondrie; D: dictyosome; RE: 
reticulum endoplasmique; R: ribosomes. 

Fig, 2 - Organisation spatiale du systeme conducteur dans la lame d  Alaria tenuifolia 
(d'après Schmitz, 1984); on y distingue 3 types de cellules: S1: tube criblé ancien, 
non fonctionnel, se présente sous la forme d un long filament, serait obturé par de 
la callose. $2: tube criblé adulte, fonctionnel, a l'allure de cellule en trompette 
(ceci étant dü à l etirement); il nest pas directement relié aux cellules 
parenchymateuses. S3: tube criblé jeune, moins long, il forme un réseau de drai- 
nage trés ramifié et serait connecté (flèche) avec les cellules du cortex (C). 

diamètre, la taille et la densité varient en fonction du degré de différenciation 
(Tableau I). Chaque pore est tapissé de plasmalemme: si l on se réfère à la taille 
des pores, il est vraisemblable que de petites vésicules, des ribosomes et même 
des éléments du réticulum endoplasmique peuvent franchir ces pores. Dans les 
tubes criblés Agés, les dictyosomes et les ribosomes disparaissent, les membranes 
et les organites degenerent; il y a vacuolisaton des mitochondries, les 
chloroplastes se déforment et perdent leurs thylakoides. D'une manière générale, 
il y a perte de colorabilité ct apparition de cailose. 

Enfin deux caractéristiques importantes méritent d'étre rappelées: c'est 
qu'à la différence des végétaux supérieurs il n'y a ici ni cellule compagne, ni P- 

Source : MNHN, Paris 
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protéines (Schmitz & Srivastava, 1974a, 1975; Sideman & Scheirer, 1977). Cette 
absence de cellule compagne peut expliquer le grand nombre d'organites fonc- 
tionnels dans le tube crible lui-même. 

Tableau | - Relations entre vitesse de transport et degré de différenciation des voies 
conductrices (d'apr s Schmitz, 1990). 

Espèce Diamètre des Fréquence Vitesse 
pores (um) ( .100 ?) (en cm h ) 

Laminaires 0,04-0,09 5000-6000 5-10 
Alaria marginata 0,1-0,3 1800 25-40 
Nereocystis 0,4-0,9 40 17-57 
Macrocystis integrifolia 07-4 7-15 35-72 
Macrocystis pyrifera 244 3-8 65-78 

Dans la lame de Alaria tenuifolia Setchell in Collins (Schmitz, 1984) ces 
cellules parviennent à créer un réseau de drainage plus ou moins complexe au 
sein duquel on trouve des éléments d'àge différent (Fig. 2). 

Quant aux hyphes, leur ultrastructure est, à bien des égards, comparable 
à celle des tubes criblés jeunes, mais ces cellules ne prennent pas la forme dite 
en trompette . Vers la partie centrale de la médulla, il y aurait des connexions 
avec les cellules parenchymateuses. Ces cellules peuvent atteindre 1000 um de 
longueur; leur lumière se réduit également. 

Bilan de C et de N 

Quelques réflexions avaient laissé supposer qu'un mouvement de redis- 
tribution des nutriments participait à la physiologie de l'algue. C'est ainsi que 
Sargent & Landtrip (1952) avaient mesuré dans différentes parties de la fronde 
du Macrocystis pyrifera (L.) C. Ag. à la fois le taux de croissance (impliquant la 
fixation de quantités de C) et le taux de fixation photosynthétique: ils trouvèrent 
que les tissus en croissance (jeunes phylloides) présentaient un accroissement en 
poids sec supérieur à celui qui pouvait être dù à la seule fixation 
photosynthétique du C, tandis que les phylloides parfaitement développées 
présentaient un excédent de C, d'oü l'idée que le déficit en C des zones en crois- 
sance pouvait étre comblé par le C venant des phylloides adultes. Ce qui vient 
d'être dit est valable aussi pour le bilan d'azote. Enfin, cette analyse serait 
retrouvée aussi chez L. hyperborea (Gunn.) Fosl. (Fig. SA), algue chez laquelle 
la croissance de jeune lame procéde.d'une fixation photosynthétique du C, d'une 
fixation obscure du C (par la voie de la PEPCase) et enfin d'un flux important 
de métabolites venant de l'ancienne lame. 

Analyse des exsudats 
L'analyse des exsudats peut dans certaines limites participer à nos 

connaissances sur le transport à longue distance: elle semble avoir été employée 
pour la première fois par Crafts (1939) dans le cas du Macrocystis des côtes 
californiennes. Nous y reviendrons. 

Les approches directes 
Ces méthodes sont basées pour l'essentiel aujourd'hui sur l'emploi de 

traccurs radioactifs avec toutes les techniques généralement employées en ce do- 
maine à savoir: 

- autoradiographie permettant de visualiser des déplacements 

Source : MNHN, Paris. 
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- histophotographie (microlocalisation) 
~ mesures quanti! es (vitesse, taux de transport) 
- identification des substances mobiles par des analyses chromatogra- 

phiques des composés formés au niveau des différents organes. Cette approche 
procède aussi de la mesure des modifications des équilibres au sein des substan- 
ces formées en fonction de l'organe considéré (source ou "sink") et en fonction 
de la distance. 

Parallèlement la collecte des exsudals, aprés utilisation d'un 
radiotraceur, permettra d'analyser et de quantifier les substances présentes et/ou 
véhiculées dans les voies conductrices. 

II. LES CARACTERISTIQUES DU TRANSPORT 
A LONGUE DISTANCE 

1) Analyse des exsudats. Simple présence ou formes de transport ? 

Bien que cette technique ait été utilisée par différents auteurs (Crafts, 
1939; Parker, 1966) les meilleurs résultats en ce domaine me paraissent étre 
ceux donnés par Schmitz & Srivastata (1979) et concernent respectivement M. 
integrifolia Bory et M. pyrifera (Tableau 11). Parmi la fraction organique, le 
composé qui prédomine est le mannitol (100 mg.ml" 1) qui peut atteindre 65-74% 
du poids sec. C'est un polyol présent parfois aussi chez les végétaux supérieurs 
(dans la famille des Ol ac es: Fraxinus, Syringa). La fraction acides aminés at- 
teint 15%; parmi ci les couples Glutamine/Glutamate et 
Asparagine/Aspartate repr sentent des compos s azotes qui predominent tant 
chez le Macrocystis (Tableau ) que chez les végétaux supérieurs (Ziegler, 
197. La fraction restante représente pour l'essentiel la fraction minérale 
(15%); à ce niveau c'est le K qui prédomine. Ces résultats confirment la valeur 
élevée du rapport K/Na trouvée chez le Nereocystis (Nicholson & Briggs, 1972). 
A côté de cela on notera une fraction protéique atteignant 1 à 2°; le malate 
peut aussi tre présent (2^»). La composition et la pression osmotique élevée de 
cette sève  sont donc assez proches de celles des végétaux supérieurs (Hall & 
Baker, 1972; Ziegler, 1975), sauf bien entendu en ce qui concerne la fraction 
"glucidique" oü le saccharose est remplacé par le mannitol. 

Un composé fréquemment rencontré est l'ATP dont les concentrations 
varient entre 1150 et 1210 yg/ml ! (Schmitz & Srivastava, 1974b), contre 615 
ug/ml dans le phloéme de Yucca (Klüge er al., 1970) mais la présence de ce 
composé (ainsi que celle d'autres nucléotides: Fig. 3) qui se caractérise par un 
turn-over très rapide, ne signifie pas qu'il soit transporté, mais plus vraisembla- 
blement qu'il est impliqué dans le maintien des structures du sieve-element  ou 
dans le transport lui-meme. 

D'une manière plus générale la présence d'une substance dans ces cellu- 
les conductrices n'est qu'une indication et ne donne aucune certitude quant à sa 
mobilité dans la plante. Seule lidentification d'une molécule (marquée) 
retrouvée sous la méme forme, à une certaine distance du point d'apport plaide 
en faveur de sa mobilité. C'est ce que donnent les résultats de Schmitz et al., 
(1972) relatifs å deux laminaires (L. hyperborea et L. saccharina (L.) Lamour.), 
de Schmitz & astava (1975) relatifs à Alaria marginata Postels et Ruprecht 
et ceux enfin de Schmitz & Srivastava (1979) sur le Macrocystis. 

Source : MNHN, Paris. 
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Fig. 3 - Visualisation par autoradiographie des composés phosphorylés mis en évidence 
chez l'algue Ascophyllum nodosum après injection de 3P dans le thalle. 3A: zone 
d'apport. 3B: composés mis en évidence aprés 24h de transport à 5cm de la zone 
d'apport. On notera la prédominance de la fraction Pi. Seuls les hexoses-P et 
TATP sont encore visibles. Les autres composés sont à l'état de traces. (d'après 
Penot et aL, 1992) 

Source : MNHN, Paris 
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Tableau II - Caract ristigues et composition chimigue des exsudats de deux Macrocystis 
(M. integrifolia et M. pyrifera). Valeurs en mg ml? (d'après Schmitz & 
Srivastava, 1979). 

Macrocystis Macrocystis pyrifera 
integrifolia 

Débit (ml h!) 0,6-2,1 1,2-1,8 
pH 7,25-7,30 6,95 

Poids sec 152-156 170-178 
Mannitol 93-105 130 

(essentiellement) 
Acides aminés 22,7-23,7 

Asp 5,05 
Thr 103 
Ser 0,89 

Asn + Gin 9,37 
Glu 3,94 
Gly 0,05 
Ala 1,61 
Val 0,19 
Meth 0,07 

Iso-Leu 0,09 
Leu 0,09 
Tyr 0,17 
Phe 0,16 

Protéines 1,6-1,8 
Potassium 12,4 f 
Sodium 0,75-0,8 1,125 
Magnesium 09 LI 

Molécules organiques 
Ainsi le D-mannitol et quelques acides aminés (alanine, aspartate, 

glutamate, glycine et serine) apparaissent comme des formes circulantes issues 
du métabolisme du carbone. Une modification du rapport mannitol/acides 
aminés en fonction de la distance peut plaider en faveur d'une mobilité 
indépendante ou en faveur d'un transfert latéral des molécules en fonction des 
besoins spécifiques émanant des tissus proches des voies de conduction (Buggeln 
& Lucken, 1979). 

Enfin, la mob (mais non la forme de transport) est attestée par la 
méthode des autoradiographies. Nombreux sont les résultats qui attestent de la 
mobilité de composés issus de métabolisme du "C ou de nombreux éléments 
minéraux (Fig. 5). 

La technique plus fine des histophotographies a permis à différents au- 
teurs de confirmer le róle prépondérant des tissus conducteurs tant chez les 
Laminariales (Lüning er al., 1972; Schmitz et al., 1972; Steinbiss & Schmitz, 
1973), que chez les Fucales (Diouris & Floch, 1984). 

Ce róle des voies conductrices est par ailleurs confirmé par l'absence de 
radioactivité au-delà d une zone dont la continuité tissulaire a été interrompue 
expérimentalement (Floc'h & Penot, 1972). 

Source : MNHN. Paris 
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Eléments minéraux - Forme de transport 
La question des formes de transport ne se pose guère que dans quelques 

cas particuliers: phosphates, sulfates, puisqu'on ne connait pas de composé 
metabolique incorporant le K~ qui est, nous l'avons vu, l'élément minéral qui 
prédomine dans les exsudats de Macrocystis (Tableau I) ou de Nereocystis 
(Nicholson & Briggs, 1972) et dont la mobilité est bien connue. 

En ce qui concerne le phosphore, deux formes sont potentiellement mo- 
biles: la forme Pi et la fraction hexoses-phosphates. Aprés marquage au ?P 
Schmitz & Srivastava (1975, 1979) pensent que chez le Macrocystis ce sont les 
hexoses-P qui représenteraient la forme véhiculable du P. Néanmoins au pH > 
7 qui est celui de la ^séve^ c'est la forme I1 PO,? qui prédomine; il est vraisem- 
blable que c'est sous cette forme que le P est mobile tant chez les algues que 
chez les végétaux supérieurs. C'est d'ailleurs dans ce sens que vont les conclu- 
sions de Penot er af. (1992) qui montrent que c'est la fraction Pi qui prédomine 
tant chez I  Ascophyllum que chez le Polysiphonia, algue épiphyte (ou parasite) 
de la précédente lorsque les analyses sont faites à une certaine distance du point 
d'apport du P (Fig. 3B). La présence de nombreux autres composés organi- 
ques phosphorylés parmi lesquels prédominent l'ATP ainsi que les autres 
nucléotides (ADP, UTP, UDPG, etc.) n'est pas indicatrice de ce qu'ils soient 
des formes de transport mais plutôt le reflet d'un rôle dans le maintien d'une 
activité métabolique importante. 

De nombreux oligo-éléments peuvent être présents dans les exsudats 
(Zn, Cu, Mo, Mn, Fe) à des concentrations parfois bien supérieures à celle de 
l'eau de mer; la question de leur forme de transport est évoquée: selon Manley 
(1981) ces éléments pourraient être transportés sous des formes chelatées avec 
les phosphate, aspartate ou glutamate, ou avec les protéines suffisamment abon- 
dantes (1,34 mg/ml). 

La question des sulfates ne semble pas avoir reçu de réponse jusqu'à 
présent bien que cet élément joue, sous la forme de groupement OSO;, un róle 
prépondérant dans les constituants des parois des Pheophycees (fucoidanes) ou 
des Rhodophycées (carraghénanes, etc.). 

2) Transport spécifique de masse et vitesses 

L'un des paramètres couramment défini dans la physiologie des trans- 
ports est le transfert spécifique de masse (  specific mass-transfer) qui en fait 
caractérise un flux. Il est donné par la rclation suivante: 

Flux  Concentration x vitesse 
(Mol ems") = (Mol em) (em s) 
Il n'y a, en fait, que trés peu de valeurs fournies; ce flux serait compris 

entre 36 et 60 mg C/semaine/100 cm? soit 0,4 mg C/semaine/mm? de section de 
medulla chez Alaria (Buggeln, 1976, 1981). Ceite valeur parait bien faible par 
comparaison avec les valeurs trouvées dans le cas des végétaux 
supérieurs, 1.7 g C h^! cm? dans le cas de Cucurbita ou 2,2 g C tr! cm? pour les 
fruits de Kigelia (Canny, 1973). 

De plus cette notion est intéressante, car elle permet aussi d estimer la 
vitesse des déplacements. Ceci est important car, au-delà d'une simple grandeur, 
la mesure de ce paramétre permet d'approcher les mécanismes et la nature des 
composantes (physiques, physico-chimiques, biologiques) susceptibles de partici- 

Source : MNHN, Paris 
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per au transport à longue distance. En réalité les résultats obtenus vont 
dépendre pour beaucoup des techniques employées (basée sur l'emploi de tra- 
ceurs radioactifs (Tableau III) et du degré de différenciation des tissus conduc- 
teurs de l'algue étudiée (Tableau I). 

Tableau III: Vitesse des transports à longue distance chez les algues marines. 

NATURE DU | MATERIEL VALEURS REFERENCES 
TRACEUR 

Fluorescéine Macrocystis tem ht Parker (1965) 

C-assimilats Nereocystis | 40 cm h? Nicholson & Briggs (1972) 

14C-assimilats x Delesseria 63 cm ht Hartmann & Eschrich (1969) 

MÇ-assimilats L. hyperborea 5-10 cm ht Schmitz et al. (1972) 
L. saccharina 

|   
HC.assimilats Alaria 1,7-3,5  ! | Buggeln (1981, 1983) 

(experience de 11 jours) 

S6Rb-32P Laminaires 1-2 cm h! 1 Floc'h & Penot (1972 

| Ro (K) Diverses Fucales | 500-1 200 cm h`! | Penot & Penot (1979) 
et Laminariales (durée = 5 min.) 

Plusieurs remarques peuvent être faites å partir de ces donn 
1) La vitesse est toujours supérieure à celle de la simple diffusion; la 

mise en place d'une voie conductrice rend plus rapide, plus aise le transport à 
longue distance; 

2) Plus le degré de différenciation des voies conductrices est élevé, plus le 
transport est facilité et plus il s'effectue avec une vitesse élevé 

3) La question des vitesses mérite une nouvelle fois d'être reconsidérée, 
dans une optique visant à préciser la nature du(des) mécanismes impliqués dans 
ce transport. Plusieurs auteurs ont mis en évidence, chez les végétaux supérieurs, 

une composante rapide du transport (Fensom, 1972; Penot, 1976). La mise en 
évidence d'une telle composante rapide procède en fait du choix d'un élément 
phloéme-mobile non métabolisable (Rb (K)), d'une charge importante en 
radiotraceur au niveau de la zone source et d'une durée de transport limitée 
dans le temps (5-10 min.). La réalité d'une telle composante a été ainsi mise en 
évidence chez diverses espèces de Fucales ou de Laminariales (Penot & Penot, 

1979); ceci n'apparait en aucun cas, comme d'aucuns le prétendent, comme un 
artéfact dû à une contamination par l'intermédiaire du milieu aqueux, car lors- 
qu'une telle contamination apparait, les images autoradiographiques, sont d'une 
toute autre nature (Fig. 4B). 

En fait toutes les autres valeurs (v. Tableau II) apparaissent plus com- 
me le reflet d'une vitesse moyenne devant prendre en compte le remplissage des 
compartiments latéraux. Même si ce déplacement des nutriments est majoritai- 
rement un déplacement en masse s'effectuant par le symplasme, cela n'exclut 
pas l'existence d'une composante rapide se situant au niveau des interfaces dont 
la nature et le support restent à préciser; mais la cellule n'est-elle pas un ensem- 
ble d'interfaces ? 

Source : MNHN, Paris 
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2 

5cm AL 
Fig. 4 - Mise en évidence d'une composante rapide dans le transport à longue distance. 

4A: transport de #Rb chez L. digirata. On notera l'accumulation lointaine du 
traceur au niveau du stipe (flèche). 4B: image autoradiographique obtenue dans 
les mêmes conditions mais après contamination de l'algue (S. polyschides) par le 
milieu. (d'après Penot & Penot, 1979). 

Pour conclure sur cet aspect, l'existence d'une telle composante rapide 
pourrait être en accord avec des trains d'ondes, de pulsations, précédant un 
courant de masse (Buggeln et al., 1985) trouvant, selon les auteurs, leur origine 
dans un turn-over rapide des nucléotides incluant l'ATP (« 1 min) ou dans un 
processus de transport impliquant la participation d'un complexe contractile de 

Source : MNHN, Paris 
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type actine-myosine. D'autre part, si l'on se réfère aux valeurs issues des 
données sur le SMT (valeurs calculées sur la base de la surface des éléments 
conducteurs seuls (Schmitz, 1981) on constate que celles-ci ne sont pas trés 
éloignées (342 cm h?) de celles mesurées par Penot & Penot (1979): 348 cm h'! 
chez L. digitata (Huds.) Lamour. et 586 cm h? chez S. polyschides (Lightf.) 
Batt. par exemple. 

Enfin si une contamination par le milieu extérieur a pu parfois être 
envisagée dans le cas des végétaux aquatiques, une telle contamination est ex- 
clue dans le cas de la figure 4; de plus cet argument n'a plus aucune valeur dans 
le cas des végétaux supérieurs chez lesquels une composante rapide a pu étre 
mise en évidence y compris dans le cas des déplacements d'auxine (Miginiac er 
al., 1981). 

3) Le transport est un transport orienté 

Cette notion de transport orienté signifie que les déplacements s'effec- 
tuent depuis une zone donneuse vers des zones receveuses, c'est-à-dire selon une 
relation de type source-sink selon la terminologie anglo-saxonne. Ce type de 
déplacements, maintes fois souligné, signifie que le transport s'eflectue depuis 
des lieux de synthèse (méristoderme) ou de dépolymérisation (organe de réserve) 
vers les organes en croissance ou vers des lieux de stockage; que cela concerne 
des molécules organiques, mannitol ou acides amines (Lüning et a/., 1972) ou 
des éléments minéraux (Floc'h & Penot, 1972); que ce soit chez les 
Laminariales ou les Fucales (Fig. 5). 

De tout évidence cela s'oppose à la simple diffusion qui ne peut être que 
pluridirectionnelle (Fig. SD). 

La signification de ces flux orientes souleve encore toute une serie de 
questions en particulier quant aux processus initiateurs du mouvement. L origi- 
  ce processus se situe-t-elle au niveau de l'organe source (élévation du 

gradient de concentration consécutif aux synthéses nouvelles). au niveau de l'or- 
gane receveur au niveau duquel la croissance ou la polymérisation crée un vide 

 aval et sert à abaisser le gradient de concentration ou encore de la conjugai- 
son des deux processus ? La part active jouée par le récepteur apparait bien 
dans la mesure où un traitement au froid ou à l'aide d un inhibiteur 
métabolique diminue les flux non seulement au niveau de la zone traitée mais 
aussi en amont de cette zone ce qui veut dire que le mécanisme initiateur d'un 
flux orienté trouve son origine au niveau du récepteur (Fig. 6). Chez les 
végétaux supérieurs on sait qu'un traitement hormonal (auxine, cytokinines, 
gibbérellines), voire méme acide abscissique (v. Suleiman et al., 1990) peut ren- 
forcer la puissance attractive d'un organe, indépendamment de tout processus 
de croissance (Fig. 7). L'effet attractif développé par l'hormone s'exergant à 
l'égard des molécules non métabolisables (acides aminés ou 3-0-m thyl-glucose; 
Fig. 7B) plaide en faveur d'une action hormonale sur le transport actif local. 

Ici rien de comparable n'a encore été obtenu; c'est donc toute la ques- 
tion du controle des flux de metabolites qui se pose, qu'ils se situent dans le 
contexte d'un contróle hormonal, ou dans un contexte indépendant de ces mes- 
sagers chimiques. 

Source : MNHN, Paris 
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Sem 
L.hyperboreo 

m.orlent  diffusion D 

p. 5 - Quelques exemples d'autoradiographies illustrant la notion de transport orienté 
s'opposant à la notion d'un transport diffusif simple. 5A: transport basipéte de 
32P depuis l'ancienne lame (A) vers la nouvelle lame (B) en formation: on notera 
Vaccumulation du radiotraceur au niveau du stipe (C) comme dans l'expérience 
précédente L. hyperborea. (d aprés Penot ef al., 1976). 5B: étude comparée du 
transport de ?P (migration basipéte) et du Ca (faible mobilité ou transport 
diffusif) L. digitata. (d'après Penot et al., 1976). 5C: transport acrop te de - 
assimilats vers l'apex Cystoseira nodicaulis (original). SD: schéma illustrant les 
notions de transport orienté et de transport diffusif. 

Source : MNHN, Paris 



210 M. PENOT 
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Fig. 6 - Schéma illustrant l'influence des inhibiteurs sur l'effet attractif développé par 
Vapex. Expérience menée chez F. vesiculosus avec P ou Rb. Résultats donnés 
en Imp/100 s/100 mg PF. (d'après Floc'h & Penot, 1981). 

IH. COMPOSANTES DU TRANSPORT A LONGUE 
DISTANCE - VOIES ET MECANISMES 

Dans l'étude des mécanismes impliqués dans le transport à longue dis- 
tance, il y a lieu en fait de distinguer entre deux aspects de la question: d'une 
part ce qui a trait au fonctionnement de la voie conductrice elle-même et d'autre 
part ce qui a trait aux mécanismes fins impliqués dans les processus d'entrée 
(charge ou loading) et de sortie (décharge ou unloading) des nutriments. 

En ce qui concerne le fonctionnement de la voie conductrice proprement 
dite deux hypothèses ont été avancées pour rendre compte des déplacements à 
longue distance: la première fait appel à un courant de masse; la seconde tout à 
l'opposé relève d'une diffusion "activée". 

Le courant de masse (mass-flow de Münch, 1930) procède d'un gradient 
de turgescence généré par un gradient osmotique entre les lieux de production et 
les lieux d'utilisation. Cela suppose que 3 conditions au moins soient remplies: 

Source : MNHN, Paris 
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Fig. 7 - Autoradiographies de feuilles Pelargonium permettant de mettre en évidence l'effet 
attractif développé par un traitement hormonal localisé (ici l'acide gibbérellique 
GA; à 25 mg I3). A: Effet sur le 5S. B: Effet sur le 3-0 méthyl-glucose. 

rce : MNHN, Paris 
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1) qu'aucune résistance ne s'oppose aux flux de nutriments, ce qui veut 
dire que les pores des plages criblées doivent étre vides  de tout matériel 
cytoplasmique; 

2) cela suppose aussi qu'il y ait un flux simultané et unidirectionnel des 
solutés et du solvant; 

3) cela suppose enfin qu'il y ait une voie de retour ou une possibilité 
d'évacuation du solvant (équivalente à la voie du xyléme chez les végétaux 
supérieurs). 

Aucune de ces conditions ne se trouve, a priori, remplie chez les algues. 
Les tubes criblés fonctionnels (Schmitz & Srivastava, 1975) sont des tubes jeu- 
nes, riches en matériel cytoplasmique, avec une abondance de petites vacuoles 
au voisinage des plages criblées (Fig. 1). La seule exception à cette constatation 
pourrait être le cas du Macrocystis chez lequel les pores apparaissent dépourvus 
de matériel cytoplasmique (Schmitz, 1981). 

En ce qui concerne la mobilité du solvant, Schmitz & Srivastava (1980) 
ont bien tenté de mettre en évidence un mouvement d'eau tritiée (THO) le long 
du thalle de M. mregrifolia. L'accord avec l'hypothèse de départ n'est que par  
tiel; certes, il y a bien un déplacement de la radioactivité H) mais la plus gran- 
de partie de cette radioactivité (de 2 à 10 fois) se retrouve dans les composés or- 
ganiques du fait d'une dilution isotopique (CH/'H) importante. Certes, il y a 
aussi émission d'eau  vers le milieu exterieur mais en si faibles quantités (2500 
dpm/ml) que les auteurs ne paraissent pas entiérement convaincus de leurs pro- 
pres conclusions qui avancent d'autres hypothéses de type électro-osmose, diffu- 
sion, transport actif, etc. 

Pour Buggeln (1978), pourtant partisan d'un mass-flow, aucun gradient 
osmotique significatif n'a pa ètre mis expèrimentalement en évidence chez Alaria 
sur des distances de 100 cm alors que pour assurer les flux mesurés (SMT) il 
faudrait d'après Weatherley (1974) des différences de plusieurs dizaines 
d atmospheres m  pour faire fonctionner le système au travers de pores de 0,1 
um, ce qui est bien l'ordre de grandeur du diamètre des pores chez beaucoup 
d'algues (voir Sideman & Scheirer, 1977 et Tableau I). 

En conclusion le mass-flow ne parait pas la meilleure hypothése pour 
rendre compte des migration de nutriments: d'autres arguments (renversements 
de flux en cas de blessures, migrations indépendantes par exemple du "C et du 
9p - Schmitz & Srivastava, 1975, etc.) viennent également l'affaiblir. 

A l'opposé une migration selon un processus diffusif implique en pre- 
mier lieu que la diffusion soit activée  pour être compatible avec l'aspect quan- 
titatif du transport. Celle-ci peut  par l'intermédiaire d'un courant 
cytoplasmique, par une diffusion au niveau des interfaces, par des mouvements 
engendrés par des protéines contractiles, enfin par des mécanismes actifs, impli- 
quant une sécrétion  (= loading) et un retrait (unloading) actifs à chacun des 
póles reliés par le tissu conducteur. 

Des courants cytoplasmiques générés par des filaments présumés 
d'actine ou de myosine peuvent rendre compte de ce type d'activation chez les 
Characées (Allen, 1980; Trebacz er a/., 1988). La N-éthyl maléimide (NEM) qui 
est un inhibiteur des groupes SH bloque de maniere irreversible ä la fois le 
transport et le courant cytoplasmique; elle se lierait notamment aux molecules 
de myosine (Dale er al., 1983). C'est un peu dans le méme sens que parlent les 
expériences de Floc'h & Penot (1978) qui montrent que la cycloheximide (= 
CHM) bloque le transport vers les sinks  actifs, (Fig. 8). L'ATP pourrait jouer 

Source : MNHN. Paris 



Fig. 8 - Autoradiographig illustrant l'influence de la cycloheximide (CHM = 50mg I?) sur 
la migration du ??P chez L. digirata; l'une des lames sert toujours de temoin dans 
ces expériences. (d'aprés Penot er al., 1976). 

un róle important dans l'activation de ces molécules. Toutefois si l'on en croit 
les spécialistes, aucun mouvement cytoplasmique n'a été observé dans les tubes 
criblés chez les Laminariales (Buggeln, 1983; Schmitz, 1981). 

La diminution de la force attractive du récepteur par le froid ou par des 
traitements avec des inhibiteur appropriés (Fig. 6) met en évidence le róle actif 
joué par les cellules à ce niveau, ne serait-ce qu'en abaissant le gradient de 
concentration, condition favorable à une diffusion "activée". 

En résumé, compte-tenu de la structure méme du tube criblé, compte- 
tenu des vitesses de déplacements (lesquelles peuvent avoir une composante ra- 
pide) l'hypothèse d'une diffusion activée  reste crédible, à condition que des re- 
cherches plus fines précisent la nature des composantes actives: 

- mouvements de type interfacial au niveau des structures, 
- participation de protéines contractiles, 
- participation de processus de transport actif à chacun des póles de l'al- 

gue. 

En relation étroite avec ces différents aspects portant sur les mécanismes, 
un deuxiéme point de la physiologie des transports à longue distance porte sur 
la nature des voies suivies et sur les mécanismes fins. impliqués dans la charge 
et la décharge des voies conductrices. Ces modalités commencent à étre bien 
connues chez les végétaux supérieurs tant du point de vue relations 
ultrastructurales (voies) que du point de vue processus biochimiques (Giaguinta, 

Source MNHN. Paris 
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1983; Delrot, 1987; Van Bel, 1989; Patrick, 1990) of 2 voies sont théoriquement 
possibles: la voie symplasmique et la voie apoplastique. 

Qu'en est-il chez les algues ? 

1) Voie symplasmique 

Tout d'abord on sait que les sieve-elements  forment, chez les 
Laminariales, un continuum symplasmique, sauf au niveau des crampons 
(Schmitz, 1981). Le loading représente le transfert des photoassimilats depuis la 
zone d'activité photosynthétique - le méristoderme avec la premiere assise de 
cellules du cortex, riche comme la précédente en phacoplastes (Schmitz, 1990) - 
vers la couche de cellules adjacentes du cortex. Le deuxième point porte sur les 
relations ultrastructurales, sur la continuité cytoplasmique entre les cellules du 
cortex interne et les "tubes criblés". La mise en évidence de cette continuité 
cytoplasmique est essentielle pour soutenir lhypothese d'un transport 
entiérement symplasmique. L'absence de connections signifierait qu'il y a obli- 
gatoirement une étape apoplastique dans ce transfert tel que cela parait imposé 
dans le cas de la canne à sucre ou chez les caryopses de graminées (Wolswinkel, 
1985). 

Chez le Macrocystis pyrifera on peut distinguer au niveau d'une lame 
adulte 3 zones: le méristoderme, assise unique formée de petites cellules de 5 à 
13 um; en-dessous il y a un cortex externe formé de 1 à 2 assises de cellules à 
larges vacuoles; puis ün cortex interne formé de 2 à 3 assises cellulaires; il y a 
enfin la médulla centrale avec 2 types de cellules (Fig. 9). 

Buggeln et al. (1985) en ont fait l'étude. ultrastructurale. Entre le 
méristoderme et les cellules du cortex ils notent, au niveau des parois radiales, 
tangentielles et transversales des plages (1 um) riches en plasmodesmes avec des 
pores de 45 à 50 nm. Entre les cellules corticales, on note la présence de 
connections avec des pores dont la taille varie entre 35 et 60 nm. Enfin au ni- 
veau de la médulla centrale on note la présence de cellules de 15 à 20 um de 
largeur, sises dans une matrice gélatineuse; le point le plus remarquable de cette 
observation est l'existence de connexions entre les tubes criblés et les cellules du 
cortex interne. Des observations convergentes avaient déjà été faites par 
Schmitz & Kühn (1982) allant dans le sens de la mise en evidence de commu- 
nications "plasmodesmales  chez deux laminaires (L. hyperborea et L. 
saccharina) au niveau des cellules corticales, sous la forme de champs de 
plasmodesmes, en disposition circulaire. Toutefois, bien qu'elles aient él 
recherchées, des connexions entre cortex et tubes criblés n'ont pas encore été 
établies ni ici, ni chez Alaria (Schmitz, 1984). La continuité symplasmique peut 
done paraitre bien établie au moins dans certaines limites territoriales. 

Pour ces mémes auteurs d'autres arguments indirects (d'ordre physio- 
logique) plaideraient également en favcur d'un transport symplasmique: le pre- 
mier c'est l'absence de spécificité du "loading" el du transport; le second repose 
sur le fait que si un transport apoplastique existait, il devrait y avoir fuite des 
photoassimilats dans le milieu. Ces deux affirmations me paraissent un peu gra- 
tuites. 

2) Voie apoplastique 

Seules jusqu'à présent les expériences de Pellegrini er al. (1991) basées 
sur l'emploi du La?^ ont permis de mettre en évidence la possibilité d'un chemi- 

Source : MNHN, Paris 
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Fig. 9 - Structure et ultrastructure 
cellulaires dans la lame du M. 
yrifera. JA: coupe transversale 
montrant les 3 Zones, 
m rist matigue (m), corticale (c) et 
médullare (me) 9B: mise en 
évidence d'une plagi a 
plasmodesmes sise au niveau du 
méristoderme. 9Ca et 9Cb: figures 
mettant en évidence les commu- 
nications entre cellules du cortex et 
cellules de la m dulla. (d'apr s 
Buggeln et al., 1985), 

Source : MNHN. Paris 
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Fig. 10 - Plage à plasmodesmes (pit field) entre 2 cellules corticales au niveau du stipe de 
'eocystis sp. (Original gracieusement fourni par le Dr K. Schmitz). 

nement des solutés par la voie apoplastique chez Cystoseira nodicaulis (Wither.) 
Roberts. Ce qu'il faut souligner dans ces observations, c'est: 

1) Vétroite localisation de cette zone qui se situerait entre le 
méristoderme et la deuxiéme assise du cortex externe (Fig. 11). 

2) la confirmation en plus de l'existence dans la m dulla d'une voie 

symplasmique attestée par la présence de pores de 70 nm au niveau des cloisons 
transversales (Penot et al., 1985). 

Ceci appuie donc l'idée qu'une voie apoplastique peut coexister 
parallèlement à la voie symplasmique et dont le róle serait en fait d'assurer un 
contróle de l'entrée des photoassimilats depuis la zone source, le méristoderme, 
vers le cortex interne. Il est certain que là encore on manque d'informations tant 
sur la recherche de cette voie chez d'autres algues, Laminariales ou Fucales, 
que sur les mécanismes biochimiques impliqués dans les flux de nutriments. Le 
schéma présenté figure 12 permet de concilier ces 2 points de vue mais il n'est 
que spéculatif. 

A l'opposé aucune donnée n'est, à mon avis, disponible ni sur les 
mécanismes de sortie des nutriments, ni sur les voies. L'absence de continuité 
symplasmique au niveau des crampons (Schmitz, 1981) pose la question des 

Source : MNHN, Paris 
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Fig. 11 - Arguments en faveur de l'existence d'une voie apoplastique chez 2 Fucales. A: autoradiographie du thalle de Ascophyllum 

nodosum après injection de sel d'uranium. On notera dans ce cas que le gradient est de type diffusif ct s'oppose à un gradient 
"d'appel" auquel correspond une accumulation apicale, par exemple dans le cas du 9P (original). B: localisation en microscopie 
électronique du La** chez C. nodicaulis, coupe transversale. On notera la répartition préférentielle (flèches) du La?* au niveau de 
la zone située entre le méristoderme (me) et les cellules du cortex externe (ce). ph: physode; p: plaste (d'aprés Pellegrini et aL, 
1991). 
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mérist. 
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Fig. 12 - Schema speculatif sur ce que pourrait étre le cheminement des assimilats depuis 
le méristoderme riche en phaeoplastes (Ph) et la médulla. Le passage obligé par le 
plasmalemme (pl) des cellules corticales permet d'envisager un controle (= 
sélectivité) des flux de nutriments issus de l'apoplaste. cut: cuticule, C.e.: cortex 
externe; Ph: phaeoplastes; pl: plasmalemme. 

Source : MNHN. Paris 
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voies suivies et des mécanismes impliqués dans l'alimentation de cette zone, 
pourtant riche en polysaccharides de paroi. 

CONCLUSIONS - PERSPECTIVES 

Comme on l'a vu, le transport à longue distance chez les algues présente 
beaucoup d'analogies, beaucoup de similitudes avec le transport phloémien des 
végétaux supérieurs. 

1. La premiere analogie repose sur la mise en place d'un appareil 
conducteur dont la différenciation va dans le sens d'un transport facilité. Cette 
différenciation du tube criblé va de pair avec une augmentation de la taille de 
lalgue (voir Tableau 1). Si les pores des cribles semblent vides  chez le 
Macrocystis ceux-ci semblent au contraire remplis de matériel cytoplasmique 
chez les autres algues, mais il faut faire remarquer que la première affirmation 
n'est pas partagée par tous les cytologistes; il y aurait donc lieu de la confirmer. 

2. Le deuxiéme point souligne aussi la convergence sur le plan physio- 
logique. Le transport est un transport oriente, suivant en cela la loi des relations 
de type source-sink. Le róle important du récepteur apparait par exemple dans 
la compétition entre les sinks actifs; il apparait aussi par un renversement de 
l'orientation des flux par effet de blessure (Floc'h, 1976) ou par création d'un 
déficit en aval par mise à l'obscurité (Buggeln, 1983). Comme chez les végétaux 
supérieurs la question essentielle qui se pose est celle de l'induction d'un tel 
transport orienté. Apparait-il comme dépendant d'un vide en aval dont l'origine 

o  | organe Flux contr l  
Stimulus externe source ae nutriments 
(Lumière, hormone) 

S ! 
Organe Traduction messager Transmission | Organe 

 i effecteun (hormonal, receveur 
ionique ?) 

| 
Expression 

morphogénétique 

anis 
Croissance Mise en 

réserve 

Fig. 13 - Schéma mettant en évidence les différentes étapes biochimiques pouvant être 
impliquées dans une régulation des flux de nutriments. 
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serait la croissance ou la mise en réserve, apparaît-il comme la conséquence de 
la mise en place d'un gradient osmotique généré par l'activité photosynthétique 
de la zone source ou la conjugaison de deux processus ? Une connaissance 
biochimique fine devrait porter sur cet aspect de l'origine et de la régulation des 
flux. La figure 13 essaie d'intégrer ces différents paramètres. 

3. Les mécanismes fondamentaux soulèvent à ce niveau les mêmes ques- 
tions que celles posées chez les végétaux supérieurs. Quels sont les mécanismes 
rendant compte de ces mouvements à longue distance: courant de masse, 
électro-osmose attribuant un rôle important au K* dont l abondance a été 
rappelée (Tableau 11): diffusion activée, par des processus strictement physiques 
(mouvements interfaciaux) ou biochimiques (protéines contractiles, courant 
cytoplasmique, mécanismes actifs à chaque póle du végétal) ? A cet égard la ri- 
chesse du tube criblé en ATP ne semble pas gratuite. Peut-on attribuer à cette 
molécule riche en énergie un róle dans le maintien des structures, un róle dans 
le contrôle des flux à courte-distance (entrée ou sortie) ? Y-a-til des activités 
ATPasiques spécifiques au niveau de chacun des compartiments impliqués dans 
le transport qui contrôlent les flux d'entrée, les flux de sortie des nutriments ? 
Les flux de mannitol et/ou d'acides aminés procédentils de co-transport 
H ^-substrat comme c'est le cas chez les végétaux supérieurs pour les glucides 
(Delrot & Bonnemain, 1984) ? 

4. Cela signifie aussi qu'aucune étude physiologique ne devrait, aujour- 
d'hui, être entreprise sans qu'elle ne s'appuie sur une étude ultrastructurale fine 
(Van Bel & Kempers, 1990) précisant les relations entre les différents comparti- 
ments cellulaires, les activités biochimiques spécifiques. L'utilisation de colorants 
spécifiques (type Lucifer Yellow CH - Van Bel & Kempers, 1990) devrait per- 
mettre de visualiser les flux et les échanges entre les différentes cellules. 

$. Le dernier point de ces réflexions a trait à l'étude des transports à 
longue distance chez d'autres groupes d'algues, tout ceci se situant dans un 
contexte de physiologie comparée. Quelle différence fonctionnelle existe-t-il entre 

/ 

m===-2- 157 p 

Fig. 14 - Autoradiographie de Ch. crispus après apport de ®?P au niveau de l apex. Duree 
du transport: 1 jour in sim. 

Source : MNHN, Paris 
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les solénocystes de Saccorhiza et les sieve elements  des autres Laminariales. 
D'autre part, le transport a été mis en évidence chez d'autres algues moins 

différenci chez les Fucales (Diouris & Floc'h, 1984; Penot er al., 1985); 
chez quelques. Rhodophycées aussi, tant du point de vue des photosynthétats 
(Delesseria sanguinea (Huds.) Lamour.: Hartmann & Eschrich, 1969) que du 
point de vue de quelques éléments minéraux chez Gelidium, Calliblepharis 
(Penot er al., 1976) ou Chondrus (Fig. 14). Mais lä encore, si la presence de 
cellules allongées dans le sens de l'axe a été mise en évidence, les modalités, les 
mécanismes mis en jeu méritent des études détaillées en particulier si l'on songe 
à la présence de synapses dans ce groupe (Hartmann & Eschrich, 1969; 
Feldmann et al., 1977; Schmitz, 1990). 
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